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La région pelvi-cloacale de Dibamus (Squamata, Reptilia).

Nouvelle contribution a sa position systématique

par Jean-Pierre Gasc et Sabinc Rexous *

Résumé. — L’¢tude de tous les composants anatomiques de la région pelvi-cloacale de Diba-
nus apporte des arguments nouveaux dans le débat concernant la position systématique de ce
Squamate.

Il a toujours été diflicile d’inclure dans les familles de Sauriens les formes 4 membres réduits.
En effet, ces derniéres présentent non seulement une mosaique de caractéres, mais aussi de pro-
fondes modifications, hées aux relations différentes entretenues avec le milieu. C’est pourquoi
il ne nous parait pas possible de placer Dibamus dans une famille de Sauriens, bien que certaines
aflinités avec les Pygopodidés puissent étre dégagées. En outre, les caractéres avancés par les auteurs
pour inclure Dibamus parmi les Serpents nous paratssent relever du domaine de la convergence.

1l n’est pas exclu qu’cn envisageant un plus grand nombrc de caractéres et en considérant les
formes maintenues jusqu’alors en marge, I'ensemble de la classification des Squamates ne soit
remise cn question, pour rendre compte de la grande richesse é¢volutive du groupe.

Abstract. — The study of all the anatomical components of the pelvi-cloacal region brings
new arguments in the debate about the systematic position of this Squamate.

The classification of the forms with rcduced limbs rises great difficulties. They show at
once a mosaic of characters and important modifications, in connection with their particular
environmental relationships. For instance, even if Dibamus shares some features in common
with the Pygopodids, it could not be placed among any Saurian family. Besides, the characters
chosen by diverse authors to support its inclusion among the Snakes, are relevant for us to conver-
gence.

We may suspect that, in the future, with an increased number of characters and the study
of problematical forms, the whole classification of the Squamata will be revised to express all
the evolutive capacities of the group.

INTRODUCTION

Le genre Dibamus représente a lui seul une lignée de Squamates depuis longtemps
engagée dans la voie serpentiforme. C’est du moins ce que suggérent les caractéres jusqu’ici
étudiés. En effet, considérés isolément, ces caractércs conduisent & des rapprochements
variés qui placent Dibamus au voisinage de groupes systématiques parfois éloignés. Sa
position systématique w'a d’ailleurs cessé d’étre discutée depuis le xix® siecle. D’abord
proposé comme Sauricn, il fut rangé dans I'ensemble scincomorphe ; DumériL et Bisron
(1839) en faisaient avec les Anelytropsidés un « Scincoidien typhlophtalme». Considéré
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comme lextrémité d’un rameau seineoide jusqu’au milieu du xx¢€ siéele, UxpErwoob
(1957) le rapprocha ensuite des Gekkotiens dans lesquels étaient nelus les Pygopodidés.
Si un tel elassement apportait des arguments intéressants il n’était pas eneore eonvain-
cant. Aussi appartenanee de Dibamus 4 I'ensemble des Sauriens fut-elle mmise en doute
(Gasc, 1968) avant que d’autres travaux anatomiques sur I'eneéphale et le erdne (Sexx
et Nortuneurr, 1973 ; Haas, travail en eours) ne mettent en relief les earaetéres eommuns
avee les Serpents, notamment des formes souterraines eomme les Typhlopidés.

Dibamus, autrefois peu eonnu, eonquiert de plus en plus I'intérét des Zoologues. Sa
répartition géographique paraitrelativementrestreinte puisqu’il estloealisé auxiles Moluques,
Célebes et Nieobars, en Nouvelle-Guinée et en Inde. La répartition des Pvgopodidés est
é¢galement limitée ; on les trouve en Nouvelle-Guinée et en Australie. Les Seineidés oeeupent
I’Australie, 'Indonésie et de nombreuses iles du Paeifique tandis que les Typhlopidés
sont présents sur tous les eontinents et dans les deux hémisphéres jusqu’a une latitude
supérieure a 400,

Par la mosatque de ses earaetéres, Dibamus illustre bien la diflieulté de Iétude des
Squamales serpentiformes : des traits anatoniiques sont partagés avee d’autres reptiles
probablement pour des raisons phylogénétiques, mais le doute subsiste pour eeriains qui
peuvent étre assoeiés soit a I'organisation serpentiforme soit au mode de vie souterrain.

La eomparaison avee des Squamates de strueture apparemment voiste doit prendre
en eompte le fait que la tendanee apode s’est manifestée de fagon indépendante (Gasc,
Rexovus, 1976) daus les différentes lignées de ees Lépidosauriens et que les rapports entre
les earaetéres impliqués dans eette tendanee sont, semble-t-1l, ehaque fois différents.

L.a région pelvi-eloaeale, qui eonstitue une eharniére entre plusieurs systémes anato-
miques, nous a paru trés importante h eonsidérer ehez eet animal d’autant plus que son
organisation nous est maintenant eonnue ehez de nombreux Squamates serpentiformes

(Ray~naup, Gase, Rexous & Pieavu, 1973, 1975 ; Gasc, Rexous, 1974 ; Rexous, 1977).

I. MorPNOLOGIE EXTERNE

Dibamus est un Squamate d’allure serpentiforme dont le eorps allongé, de diamétre
pratiquement eonstant, ne montre pas de rétréeissement caudal marqué. L’extrémité de
la queue est arrondie, ressemblant ainsi & extrémité eéphalique (fig. 1). L’éeaillure (éeailles
eyelo-hexagonales 1mbriquées) est homogéne sur tout le eorps. Touteflois, dans la région
de la lévre eraniale du eloaque, une rangée de 3 éeailles plus grandes préeéde la rangée
d’écailles préanales proprement dites, qui sont trés petites. De ehaque edté de ees 3 éeailles
une dépression est visible ehez la femelle, alors que ehez le male apparait 'extrémité en
forme de nageoire des appendiees. La longueur totale des neuf exemplaires étudiés est eom-
prise entre 170 et 200 mm ! ; la queue représente motns du tiers de eette longueur, propor-
tion qui rappelle eelle des Seineidés souterrains tels que Acontias et Typhlosaurus. 11 semmble
que les méales possédent une queue relativement plus longue (16 & 17 9%, de la longueur
totale) que eelle des femelles (12 9,), du moins lorsqu’elle n’a pas subi d’autotoniie. L’allon-
gement du corps de I'animal est en rapport avee le nombre élevé de vertébres présaerées.

1. Nous remereions iei le DF H. Saint-Girons, Direeteur de Reeherche au Centre national de la Recher-
che seientifique, qui nous a donné les spéeimens étudiés.
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Fre. 1. — Extrémit¢ céphalique.
n., narine externe ; o., écaille oculaire avec I'ceil ; r., rostre arrondi; t., écaille temporale.

Il dépasse 110 unités et constitue la limite supérieure atteinte par les Sauriens, au-dela
donc des Scincidés souterrains, Typhlosaurus vermis (107), et des Pygopodidés souterrains,
Aprasia (110) (HorrsTETTER et Gasc, 1969).

II. MorRPHOLOGIE INTERNE (DU MALE)

OSTEOLOGIE

1. Axe vertébral

Le sacrum est constitué de deux vertébres dont les pleurapophyses, trés courtes,
fusionnent sur toute leur longueur (pas de foramen sacrale) formant l'articulation ilio-
sacrée principale. Malgré I'absence de données embryologiques on peut supposer .que ces
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Fie. 2. — Saerum dissymétrique (vue dorsale).

a.l.s., articulation ilio-sacrée (entre il., ilion et p.pz.C,;, processus prézygapophysaire de la premicre
vertébre caudale soudé a pl.S,, pleurapophyse de la seconde vertébre saerée, d'une part, ou pl.S; et pl.S,,
les pleurapophyses des deux vertébres saerées) ; p.a.p., point d’appui postérieur entre il., ilion et pl.Cy,
pleurapophyse de la premiére vertébre caudale ; et pl.Cy, pleurapophyse de la seconde vertébre caudale ;
e., les derniéres edtes du trone ; Cy, Gy, C; ... les premieéres vertéebres caudales ; S; et S,, les deux vertébres
sacrées ; Vypg et Viqq, les deux derniéres vertébres présacrées.

pleurapophyses représentent, comme chez les Sauriens, les cotes sacrées. Les pleurapophyses
des deux premiéres vertébres caudales, longues et dirigées ventro-latéralement, atteignent
le bord postérieur de 'ilion et sont responsables de liaisons supplémentaires entre ce dernier
ct I'arc vertéhral. Le processus prézygapophysaire de la deuxiéme vertébre caudale vient
s’appliquer obliquement vers 'avant sur les cotes sacrées et peut entrer en contact avee
I'ilion. Comme il est fréquent chez les Sauriens, la composition du sacrum peut étre asymé-
trique, & titre de variation individuelle. Dans le cas ol la premiére vertébre sacrée ne parti-
cipe plus & I'articulation ilio-sacrée, le processus prézygapophysaire de la premiére caudale
s’unit & la cdte de la deuxiéme sacrée pour réaliser cette articulation (fig. 2).

La pleurapophyse de la premiére vertébre caudale porte une lame sur sa face dorsale,
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Fic. 3. — Vertebres caudales (au niveau de la 78) : A, vue latérale ; B, vue ventrale.
a., aorte; b.l., bourrelets longitudinaux; b.t., barre transversale des hémapophyses; p.h., pédicelles
hémapophysaires ; p.t., processus transverse ; s.a., scissure aulotomique.

ct celle de la deuxiéme caudale un simple rclief. Elle correspond a deux lymphapophyses.
Les premiéres hémapophyses apparaissent entre la quatrieme ct la cinquiéme vertébre
caudale. l.a face ventrale du centrum des verteébres caudales montre deux bourrelets
longitudinaux s’épaississant vers arriére ct recevant ehacun la base d’un pédieelle héma-
pophysaire. Distalement les pédicelles s’unissent pour former une barre transversale, et
non pas un prolongement médio-ventral (fig. 3). La premiére fissure autotomique se situe
au niveau de la septiéme vertébre caudale et, passant en avant du proeessus transverse,
clle partage ce dernier en deux parties inégales (fig. 3).

La derntére vertéhre présacrée porte une paire de edtes eourtes (qui peuvent étre anky-
losées). Les trots paires préeédentes, de longueur croissante vers 'avaut, recouvrent la moitié
ventrale de l'ilion et ne possedent pas de segments cartilagineux distaux (sternocostaux)
comme les autres cotes de la région postérieure du trone (fig. 4).
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2. Ceinture pelvienne (fig. 4)

Aueune suture ne partage la ceinture ; il n'est done pas possible de reeonnaitre trois
eonstituants. La eavité acétabulaire étant située dans la portion tout a fait ventrale de
eette pitee unique, on cst en droit de penser que lilion en eonstitue la majeure partic.
La lame iliaque est élargie au niveau de I'attache saerée el montre un processus postéro-
ventral. Elle est orientée vers 'avant en direetion ventrale et légérement en dehors et elle
s’épaissit au volsinage de la cavité aeétabulaire. Celle-el est largement ouverte sur le bord
postérieur de 'os. Ventralement la eeinture prend une seetion triangulaire avee un angle
antérieur, un angle postéro-latéral et un postéro-médial accentué par la présence d’un
proeessus trés saillant. Dans sa partie antérieure, on observe une perforation circulaire
de P'os empruntée par le nerf obturateur.

3. Le membre

Le fémur est situé dans un plan parasagittal ; toutefois son extrémité distale se porte
un peu ventralement et en dehors. La téte, peu distinete de la diaphyse, repose par sa face
médiale dans lacétabulum. Le trochanter nait sur le bord ventral et se dirige médio-dorsa-
lement. La face latérale de 'os est oceupée dans son tiers proximal par une eréle et dans sa
moitié distale par une dépression en gouttiére (fig. 4 et b). Les eondyles articulaires pour
le zeugopode sont terminaux.

Tibia et péroné sont distinets proximalement ; ils s’unissent dans la moitié distale et
s’artieulent avee une piéce conique.

4. Les eompléments tendino-aponévrotiques

On reconnait deux parties dans I'ensemble fibreux qui relie les picees squelettiques a
la paroi ventrale du corps. Une premiére établit un pont entre la face médiale de I'ilion,
au-dessous de l'artieulation ilio-saerée prineipale, et Iorigine fibreuse du muscle trans-
verse ventral de la eeinture. Une seconde unit eettc derniére région a la eommissure eloa-
cale par deux brides superposées. 1l s’établit donc, chez Dibamus, un méme type de relation
que ehez les autres Sauriens, entre trois points : portion dorsale de I'ilion, origine du musele
transverse ventral de la eeinture et eommissure cloaeale.

Toutelois, la partie iliaque bifurque et envoie aussi une bride & I'extrémité proximale
du tibia, ce qui limite les possibilités de mouvement de ce dernier.

MvyoroGiE

1. Les musecles de la charniére tronco-sacrée
Episome

L’ilio-eostal du tronc eomporte, dans sa région postérieure, trois parties. Une premiére,
la plus dorsale, est constituée de faiseeaux d’origine antérieure eostale qui passent sans relais
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Fic. 4. — Ostéologie de la région pelvienne (vue latérale} — membre postérieur droit.

a.a., angle antérieur de I’extrémité ventrale de la ceinture ; a.p.l., angle postéro-latéral de I'extrémité
ventrale de la ceinture ; a.t., apophyse transverse ; C,, C,, C; ... premiéres vertébres caudales ; c.a., cavité
acétabulaire ; ¢.p., créte proximale du fémur ; 1¢, 2¢, 3c... derniéres c¢otes du tronc ; d.d., dépression distale
du fémur; h., hémapophyse ; Lil., lame iliaque ; p., perforation de I’extrémité ventrale de la ceinture ;
P., péroné; p.d., piéce conique distale du membre pelvien; p.p.v., processus postéro-ventral de l'ilion ;
S, et S,, vertébres sacrées ; sc., sternocostaux ; t., trochanter fémoral ; T., tibia ; t.f., téte fémorale.
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Frc. 5. — Ostéologie de la région pelvienne (vue médiale).

a.a., angle antérteur de la partie ventrale de la ceinture ; a.p.l., angle postéro-latéral ; a.p.an., angle
postéro-médial ; F., fémur ; Lil., lame iliaque ; p.d., pi¢ce conique distale ; p.p.v., processus postéro-ventral
de I'ilion ; p.v., partie ventrale de la ceinture ; P., péroné ; ., trochanter fémoral ; T., tibia ; (.f., téte fémo-
rale.

latéralement par rapport a l'ilion. Chaque faisceau entre cn relation avee un tendon du
long dorsal et le dernter se termine en hiseau a la base de la qucue.

Une seconde comprend des faisceaux issus des cdtes les plus postérieures du trone,
a I'exception des trois derniéres. lls passent sans rclais et sc fondent dans la masse de l'ilio-
costal de la queue.

Une derniére se compose de deux courts faisceaux détachés des deux derniéres cotes
du tronc. Ils gagnent le bord ventral de la pointe caudale de 'ilion (fig. 6).

Les faisceaux constitutifs du muscle long dorsal couvrent 5 espaces intervertébraux,
entre leur origine caudalc et profonde sur le processus prézygapophysaire et leur tendon
terminal bifurqué superficiel dont la branche latérale est ¢n continuité avec un faisccau de

Pilio-costal du tronc (Gasc, 1968, fig. 12).

Hyposome

Le muscle oblique externe (fig. 6) comprend deux couches issues des cotes, & 'excep-
tion des deux derniéres. Elles convergent vers I'arriére sur une lame fibreuse ventrale qui
se divise en decux parties : 'une gagne le raphé médian qui sépare deux massifs glandulaires
appliqués contre la facc ventrale des cuisses, autre contourne le fémur par sa face ventrale
en direction médiale et se fixe sur le processus postéro-médial de la cemture.

Le muscle droit abdominal sc compose de deux couches (fig. 6). La couche superficielle
(m. rectus abd. superficialis) s’accole vers Iarritre & la partie de oblique externe qui con-
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Fic. 6. — Organisation de l'ilio-costal et des muscles de I'hyposome au niveau de la charuiére troneo-
sacrée : A, partie dorsale de I'ilio-costal du trone (i.C.t.) ; B, partic ventrale de I'ilio-costal du trone se fondant
dans la masse de l'ilio-costal dec la queue (Led.); C, les deux faisceaux courts de l'ilio-eostal du trone
gagnant I'ifion.

d.a., m. droit abdominal ; d.a.p., m. droit abdominal profond ; d.a.s., m. droit abdominal supecrficiel ;
g., glande précloacale ; m.p.d., membre postéricur droit ; m.p.g., membre postérieur gauche ; o.c., m. oblique
externe ; r.m., raphé médian ; t., transverse.

tourne le fémur. La eouche profonde (m. rectus abd. profundus) se fixe sur une lame fibreuse
qui unit le proeessus postéro-médial de la ceinture au raphé médian.

En arriére de I'oblique externe apparait le musele transverse de I'abdomen dont les
derniéres fibres s’appliquent sur I'extrémité ventrale de la eeinture et s’attachent avec
I'oblique externe sur le proeessus postéro-latéral de celle-ei (fig. 6).
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2. Les muscles de la charniére sacro-caudale

Episome

L.c musele ilio-eostal de la queue nait du proecssus postéro-ventral de I'ilion et gague
vers l'arriére les apophyses transverses. Le long dorsal, dépassant la base de la queue, se
termine au niveau de la huitiéme vertébre caudale.

Hyposome

Le musele abducteur latéral de la qucue nait par une lame fibreuse du bord ventral
de U'ilion et par des fibres eharnues de la pleurapophyse de la deuxiéme vertébre saerée et
de celles des cing premiéres vertébres eaudales. 1l se termine sans attaehe dans la museu-
lature segmentaire de la queue, approximativement au niveau du corps de la 8¢ vertébre
caudale. Un vaste ensemblc musculaire s’é¢tend dorsalement entre la derniére vertébre
du tronc et la 8¢ vertébre caudale.

Deux éléments superfieiels constituent une eloison qui eache en arriere 'hémipénis.
Ils nous paraissent appartenir a la nmuseulature cloacale. Dans un plan moyen, sc situcnt
deux autres éléments (fig. 7). L’antéricur unit la région saerée 4 la partie eraniale de la
lame fibreuse, origine du niuscle transverse de la eeinture ; lc postérieur unit les vertébres
caudales 2 4 b a la partie précommissurale de Ia méme lame. Ces deux partics représentent
le ni. sacrocaudalis (RisBiNG, 1938), synonyme de m. sacrocruralis (Nisu1, 1912). Les élé-
ments profonds se composent d’un eaudo-fémoral s.s., ¢t d’un ischio-caudal.

les fibres du premier, nées des vertébres caudales 1 a4 4 et des deux preniiéres héma-
pophyses, convergent sur un tendon qui gagne le troehanter fémoral (et pcut-étre le zeugo-
pode).

Les fibres du seeond proviennent des trois hémapophyses suivantes el eonvergent
de méme sur un tendon qui gagne, parallélement au préeédent, la faee médiale de la cein-
ture 4 hauteur de 'acétabulum ; ee tendon recoit aussi trois faiseeaux issus de la glande
cloaeale dorsale et de la parot latérale du cloaque.

3. Les muscles de 1'ouverture cloacale et des hémipénis

Lc musele transverse ventral de la ceinture nait 4 la rencontre de deux brides tendi-
ncuses issues respeetivement de Pilion et de la commissure cloaeale. Les deux moitiés symcé-
triques s’affrontent sur la ligne médiane.

Le musele transverse dc la léevre eraniale du eloaque s’attache sur la bride qui entre
en relation avee la commissure eloaeale et, eomme le préeédent, se termine sur la ligne
meédio-ventrale.

Le musele oblique du eloaque, superfieiel, s’étend jusqu’a 'extrémité dc la lévre eaudale.

Parmi les deux museles qui eonstituent une véritable cloison superficielle eachant les
hémipénis, le plus antérieur nait du eorps des vertébres saerées et des 3 premiéres caudales,
et se termine sur la portion eommissurale du systéme tendino-aponévrotique, au eontact
de 'oblique du eloaque et sur la partie antérieure de la gaine de I’hémipénis. L’autre, issu



Fic. 7. — Région cloacale : A, plan supcrficiel ; B, plan moyen ; C, plan profond.
ap.t.v.ed., apophyses transverses des vertébres caudales; cd.f.,, m. caudo-féemoral; el., cloaque et
vuverture cloacale clm.r.lip., eloison musculaire reeouvrant I’ hemxpems g.cl.d., glandc cloacale dorsale;
gd.r., m. grand rétracteur ; hp., hémipénis ; is.cd., m. ischio-caudal ; m., membre pelvien droit ; m.g.hp.,
muscles de la gaine de I’ hemlpcms ; o.cl., m. obllque du cloaque ; o.t.v.c., origine fibreuse du musele trans-
verse ventral de la ceinture; s.ed., muscle sacro-caudal (aetb); t.ed.f., tendon du m. caudo-fémoral; t.1., tro-
chanter fémoral ; t.is.cd., tcndou du m. 1schio-caudal ; t.v.c., muscle transversc ventral de la ceinture;

v.s., vertcbres sacrées.
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des huit premiéres vertébres eaudales, enveloppe eomplétement la gaime des hémipénis
jusqu’a la ligne médio-ventrale ou il se termine.

Sur Pextrémité antéricure de la gaine de hémipénis s'insérent deux muscles. Le plus
volumineux gagne 'axe vertébral vers I'arrérc au niveau des 6¢, 7€ et 8¢ vertébres. 1. autre
s'attache latéralement le long de la gaine de I'hémipénis. Sur I'extrémité postéricure de
celle-el se fixe le musele grand rétracteur qui atteint la 8¢ vertébre caudale (fig. 7).

4. Les muscles de la ceinture et des membres

Un tendon dorso-veniral unissant les extrémités proximales de I'thion et du tibia sert
d’axe a toute la museulature de la ceinture et du fémnur. Dans sa moitié distale 1l prend
la forme d’une gouttiére ouverte antérieurement, dans laquelle coulisse le bord postérieur
d’une lame aponévrotique. Cetle derniére, hibre ventralement, est reliée dorso-médialement
a la région eloaeale, au niveau de Vorigine erauniale du musele oblique du eloaque. Du bord
antérieur du tendon se détache une aponévrose superfieielle qui recouvre la faee latérale
de la euisse. Ce tendon et 'aponévrose superfieiclle limitent done Pamplitude des mouve-
ments dorso-ventraux du mewmbre postérieur tandis que la lame aponévrotique antérieure
reliée & la région eloaecale limite les mouvements latéraux. Les déplacements des différents
segments sont done & la fois réduits et guidés par le systéme apounévrotique.

Les muscles propres de la ceinture (fig. 8)

Le musele pubo-isehio-fémoral eomprend deux éléments dorsaux qui se terminent
sur le systéme tendino-aponévrotique et deux éléments ventraux qui gagneunt Pextrémté
proximale du fémur.

Des deux premiers cités, le plus dorsal (5) nait sur le bord dorso-médial de I'ilion et
s’attaehe sur la partie supérieure de la lame aponévrotique ; le second (6) provient du bord
antéro-latéral de la ceinture au niveau de Paeétabulim et gagne une grande partie de la
lame aponévrotique ventralement & I'attache du musele précédent. Des deux suivants,
Pun (8) provient de la partie ventrale triangulaire de la ceinture et rejoint la face médiale
du fémur au niveau de la partie antérieure de sa diaphyse ; l'autre, issu respectivement des
angles antérieur et postéro-latéral de la section triangulaire ventrale de la eeinture, se
fixe sur I'extrémité du troehanter fémoral (7 et 7).

Les deux premiers pourraient correspondre au musele pubo-isehio-fémoral exterue
des Lézards quadrupédes, tandis que les deux autres pourraient représenter le mwusele
pubo-isehio-fémoral interne.

Les muscles du membre (fig. 8)

Un élément dorsal (1) en éventail nait de la face médiale de la lame iliaque. I ensemble
de ses fibres eonvergent sur le tendon ilio-tibial. Un seecond (2), également issu de la face
médiale de l'illion au-dessus de I'acétabulum, gagne le bord antérieur du méme tendon
depuis le bord ventral du musele précédent jusqu'au début de la gouttiére tendineuse. Un
troisieme (3), né du bord dorsal ainst que d’une partie de la face médiale du fémur, s’attache
sur la lanie aponévrotique par ses fibres eourtes sur tout son bord ventral et par ses fibres
longues sur toute la longueur de la eoulisse.
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Fic. 8. — Museulalure de la eeinture et du fémur : A, plan superfieicl ; B, plan profond.

a., m. ambiens ; a.s,, aponévrose superficiclle ; F., fémur ; f.t., m. fémoro-tibial ; il.fb., m. ilio-fibulaire :
il.fm., m. ilio-fémoral ; il.1., m. ilio-tibial ; lL.a., lame aponévrotique ; n.o., nerf obturateur; P., péroné;
p.iie., m. pubo-ischio-fémoral externe ; p-ifi, m. pubo—isehiq-fémoral interne ; T., tibia ; t., m. triceps ,
t.d., partic distale du tendon dorso-ventral ; t.p., partie proximale du tendon dorso-ventral; 1 et 2, élé-
ments de U'ilio-fibulaire ou de Iilio-tibial ; 3, m. ilio-fémoral ou fémoro-tibial ; 4 et 4’, m, ambiens ; 5 ct 6,
éléments du m. pubo-ischio-fémoral externe ; 7, 77 et 8, éléments du m. pubo-ischio-fémoral interne,
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B

Frc. 9. — Facc latérale de la jambe droite : A, plan superficiel ; B, plan profond. Les attaches musculaires
sont indiquées en tircts.
I., fémur ; P., péroné ; p.d., piéce eonique distale ; T., tibia; 1 4 5, unités musculaires.

De la face latérale postacétabulaire de la ceinture nait unc large nappe musculaire (4)
qut converge distalement sur le bord antérieur de la téte tibiale. Un élément musculaire
plus court (4'), dorsal par rapport au précédent, se termine au niveau de la diaphyse.

Médialement, deux unités, 'une issue de l'angle postéro-latéral, Iautre de I'angle
postéro-médial de U'extrémité ventrale de la cemnture, convergent sur le processus de I'extré-
mité proximale du tibia qui recoit également le tendon ilio-tibial.

Dans un tel arrangement musculaire 1l est relativement diflicile de reconnaitre avec
précision les unités décrites chez les Squamates quadrupédes. Nous pouvons voir dans les
faisceaux latéraux les seuls constituants du triceps, un triceps considérablement développé et
dont les éléments seralent dissociés. Les deux museles les plus dorsaux (1 et 2) représente-
raient I'ilio-tibial, le troisiéme (3) le fémoro-tibial et le quatriéme (4) 'ambiens. Cette inter-
prétation se fonde sur Pexistence d’une relation ilio-tibiale par un systéme tendino-apo-
névrotique. Les muscles ilio-fémoral et ilio-fibulaire auraient disparu puisqu’il n’existe
aucune relation tendineuse avec le péroné.

Cependant, bien que le processus qui recoit le tendon ilio-tibial soit supporté par le
tibia, les extrémités proximales des os tibia ct péroné sont soudées, ce qui enléve au « site
tibial » son importance. A ce titre, les deux éléments dorsaux pourraient tout aussi bien
représenter un muscle iho-fibulaire et le suivant un ilio-fémoral tandis que le triceps serait
réduit aux deux derniéres unités (4 et 4').
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Fic. 10. — Face médiale de la jambe droile : A, plan superficiel ; B, plan profond. Les attaches muscu-
laires sont indiquées en tirets.
P., péroné ; p.d., piéce conique distale ; T., tibia ; 1 4 9, unités musculaires.

Les deux museles ventraux situés de part et d’autre des éléments du pubo-ischio-
fémoral interne (7 et 8) constituent probablement des fléchisseurs du tibia.

Sur la face latérale de la jambe (fig. 9) un premier élément (1) enveloppe eompléte-
ment le tibia, edtoyant la terminaison du triceps. Il s’attache sur la partie distale fusionnée
des tibia et péroné (bord ventral) et sur le tendon d’un élément plus médial (5). Deux autres
unités (2 et 3) se détachent du fémur par un tendon eommun. Elles se séparent 4 la moitié
de leur trajet et se terminent également sur la partie distale fusionnée des tibia et péroné
(bord dorsal). L’élément 2 couvre une grande partie du péroné et de I'extrémité distale du
tibia. L’¢lément 3 adhére au musele 4. Ce dernier est issu, par un tendon, du bord dorsal
et de extrémité distale du fémur et, par des fibres charnues, de tout le bord dorsal du
péroné. Distalement il n’atteint pas I'extrémité fusionnée des tibia et péroné.

Sur la face médiale (fig. 10) on reconnait einq éléments. Un premier (1) provient de la
face médiale du tibia & coté du musele 1 ct se termine (cHté péroné) sur la picee la plus dis-
tale du membre par I'intermédiaire d’un robuste tendon (sur lequel eonverge aussi une
partie des fibres de 1). De I'extrémité proximale du péroné se détachent les fibres d’un second
¢lément (6) qui se fixe aussi (coté tibia) par un tendon sur la piéee la plus distale du membre.
Ces deux unités en recouvrent deux autres, I'une issues de I'extrémité proximale du péroné,
Pautre de l'extrémité distale du fémur. La premiére s’attachc sur toute la longueur du

1, 8
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TFic. 11. — Situation du membre pelvien dans les deux sexes : A, la région pelvi-cloaecale ehez le méle avee
les membres postérieurs visibles extérieurement ct recouvrant la fente cloacale ; B, et C, 1a région pelvi-
cloacale ehez la femelle (B, vue externe ; C, le tégument soulevé au niveau de la lévre antérieure du
eloaque montrant le membre pelvien plus réduit, situé de part et d’autre de la commissure cloacale).
f.cl., fente ecloacale ; g, glande préecloacale ; Lp.cl., levre postéricure du eloaque ; m.p.d., membre pos-
térieur droit ; m.p.g., membre postérieur gauche.

tibia, la seconde sur toute eelle du péroné. Enfin un musele interosseux unit tibia et péroné
dans la eourte portion on ils sont séparés.

L’interprétation de ees museles est particulierement délicate en raison des fusions
qui affeetent distalement le membre postérieur.

1II. MoD1¥ICATIONS BN RELATION AVEC LE DIMORPHISME SEXUEL

Chez la femelle, le membre postérieur n’apparait pas extérieurement de ehaque edté
du eloaque (fig. 11). Sous la peau on constate que la eeinture est presque totalement recou-
verte par la museulature vertébrale. Le membre postérieur se situe au niveau de la fente
eloacale, entre la limite ventrale de eette museulature et la glande préeloacale (fig. 12).
Un faiseeau de I'oblique externe recouvre le bord ventral du membre et se fixe sur son
extrémité distale avec le transverse de ’abdomen tandis que le droit abdominal se termine
sur 'origine fibreuse du musele transverse ventral de la eeinture, sous 'oblique du cloaque.
I.a eeinture, sensiblement identique & eelle du male, est peut-étre davantage incurvée.
La perforation qui apparait dans la partie ventrale antérieure n’cxiste pas et le nerf obtu-
rateur utilise une gouttiére entre les angles antérieur et postéro-latéral. Le menbre pelvien
est plus modifié et la réduetion disto-proximale plus importante que chez le male. L’extré-
mité distale du fémur est solidaire d’une piéee eonique représentant la soudure du tibia
et du péroné ; son extrémité proximale ne présente aucun troehanter.
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gpP tvc

Fic. 12. — Région cloacale et membre chez la femelle : A, région cloacale ; B, museulature du membre

(face latérale). ki

ap., aponévrose superficielle remplagant un muscle présent chez le méle en avant de la elotson museu-
laire (cl.) recouvrant I'hémipénis ; c., cote ; f,, fente cloacale ; g.p., glande précloacale ; il., ilion ; m,, membre
pelvien droit ; m.e., musculature épisomatiquc de la charniére tronco-sacrée; m.g.l., muscle de la gaine
de 'hémipénis ; o.cl., m. oblique du cloaque ; o.e., m. oblique externe ; s.cd., m. sacro-caudal ; t,, m, trans-
verse ; V.C., premicres vertébres eaudales (apophyses transverses 1, 2, 3, 4 et 5) ; V.S,, les deux vertébres
sacrées ; 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7 et 7', muscles de la ceinture et de la cuisse (cf. 3).
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Fic. 13. — Plexus lombo-sacré.

Cyy Gy, Cy..., les premiéres vertébres caudales ; cd.f., nerf destiné au m. caudo-fémoral ; cl.v., nerf sc
rendant a la cloison musculaire recouvrant I'hémipénis ; e.t., tronc innervant les m. 4 et 4" du triceps ;
is.cd., nerf pour le m. ischio-caudal ; m.e.j., rameau pour les éléments de la face latérale de la jambe ; m.fl.c.
et m.fl.j., tronc prenant en charge les éléments de la face médiale de la cuisse et de la jambe; o.cl., n.
oblique du cloaquc ; o.e., n. oblique externe; P.L., partie lombaire du plexus; P.S., partie sacrée du
plexus ; R.S., racine sacrée ; 5; et S,, les deux vertébres sacrées ; t.v.c., n. transverse ventral de la ceinture.

Chez la femelle les mémes muscles constituent la charniére sacro-caudale ; 1'ischio-
caudal conserve des relations identiques avec le fémur et le tendon du caudo-fémoral gagne
la face médiale de son extrémité proximale.

Dans la région cloacale, les muscles qui forment une cloison superficielle cachant les
hémipénis sont retrouvés, mais rejetés plus en arriére ; cependant, le plus antérieur est en
partie remplacé par une solide aponévrose. Enfin les prolongements fibreux de la gaine des
hémipénis recoivent les mémes éléments musculaires que chez le male (fig. 12).

Lc systéme tendino-aponévrotique qui sert de support & la musculature de la ceinture
ct du fémur cst considérablement plus réduit que chez le méle. Le muscle le plus dorsal,
en éventail, qui nait de la facc médiale de la lame iliaque, se termine par un tendon fixé
médialement sur extrémité distale du fémur et, par une autre bride, sur 'origine antérieure
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fibrense du musele oblique du eloaque. Deux autres unités provienunent aussi de la faee
médiale de I'ilion et d’une partie de son bord postérieur. Elles gagnent le tendon de I'élé-
ment préeédent comme ehez le male ; nous retrouvons latéralement la nappe museulaire
postaeétabulaire qui se fixe distalement sur I'extrémité distale du [émur, et nédialement
les mémes unités. Cependant eelle qui unit le proeessus postéro-latéral & Pextrémité distale
du fémur (au niveau de sa liaison avee le tibia) apparait davantage sur le hord ventral
du membre.

Par ailleurs le musele pubo-isehio-fénmoral est identique & eelui du méale bien qu’aueun
troehanlter ne soit apparent.

IV. INNERVATION

(Fig. 13)

Le plexus lombo-saeré résulte eomme chez tous les Squamates de 'union de deux plexus:
le plexus sacré, organisé autour d’une raeine émergeant entre les deux vertéhres sacrées
(raeine saerée), précédé par le plexus lombaire fourni par des nerfs du trone. Chez les formes
quadrupédes typiques, chaeun de ees deux plexus donue indifféremment des nerfs pour
les divisions ventrale et dorsale des museles du hassin et du membre.

Chez Dibamus le plexus est réduit, et d’ailleurs la distinction entre parties lombaire
et saerée manque de uetteté. 1l semble que la raeine eharniére entre ces deux parties pré-
eéde lmmédiatement la raeine saerée (Renxous, 1977). Les nerfs spinaux trés gréles
qui émergent de I'axe vertébral, en arriére de eette derniére raeine, appartiennent proba-
blement aussi au plexus ; la liaison nerveuse n’a pas ¢Lé vue d’une fagon évidente sur les
spéeimens disséqués.

L’organisation générale du plexus rappelle eelle (que I'on trouve ehez les formes a
menibres bien développés. Un nerf obturateur est fourni par la partie lombaire et emprunte
un foramen osseux ehez eertains males, dans la partie antérieure et ventrale de la eeinture
pelvienne. De ee [ail, eette derniére pourrait représenter le reste d’un proeessus peetiné
et le processus postéro-médial, qui recoit d’ailleurs un faiseeau de I'oblique externe, pour-
rait représenter la base d’un pubis (avee le proeessus antérieur). Le proeessus postéro-
latéral pourrait alors eorrespondre a eelle de I'tsehion. Mais 'attache du tendon du m.
isehio-caudal ne permet pas de s’eu assurer.

Chez la femelle le nerf obturateur n’emprunte jamais de foramen.

Dans les deux sexes, 1l n’y a pas eonstitution d’un véritable trone seiatique puisque
les nerfs pour les loges ventrale et dorsale de la jambe sont parfaitement distinets, méme
ehez le indle qui posséde encore une piéee plus distale qque les tibia et péroné.

V. Discussiox

Dibamus eonstitue un de ees exemples ou se posent les problemes eruelaux d’une classi-
fication voulant refléter la phylogenése. Devant Iensemble des caraetéres anatomiques
eonnus & ec jour, nous pouvons nous demander quels sont eeux qui possédent une signifi-
eation phylogénétique et eeux gm ont une signifieation adaptative. En réalité, eomme
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nous en avons discuté ailleurs (Gasc, 1974 : 16 & 23), ce serait mal poscr le probléme, en
raison du role essentiel que 'adaptation a joué dans les processus évolutifs. Rappelons la
formule un peu provocatrice de G. C. WictLiams, dans sa critique pertinente du eoneept
d’adaptation (1966) : « Evolution, with whatever gencral trends if may have entailed, was
a by-product of the maintenance of adaptation ». En I’absence & peu prés compléte de docu-
ments paléontologiques sur les différents Squanates serpentiformes, il ne nous reste que
la solution classique de la morphologie comparative : tenir compte de tous les caractéres
accessibles et les confronter au scin de larges séries avec d’autres données, ee que nous ten-
tons actuellement, en particulier pour I'organisation de la région pelvi-cloacale des Squa-
mates. Le but est de proposer une suite d’états de transformation, puis de distinguer ee qui

peut étre attribué & une relation réelle au sein d’une lignée, du résultat des convergences
ou des parallélismes.

1. Caractéres des Dibamidés retrouvés chez les Sauriens

Morphologie externe

Le tégument est en apparencc de type scincoide (écailles cycloido-hexagonales),
mais sans ostéodermes. La queue représente 12 & 17 9, de la longueur totale, proportion
trés proche de cclle des Scincidés les plus apodes. Les pores pré-anaux sont absents
(Scincidés).

Morphologie interne

Crine : présenee de deux prémaxillaires (Scineidés) ; absence d’os lacrymal (Gekko-
tiens, mais peut-étre le résultat d’une fusion, en rapport avec la consolidation du crane
chez les formes souterraines, ex : Feylinia...) ; perforation du stapes (Gekkotiens) ; grande
extension du splénial (fusion avec 'angulaire) entrainant la fermeture quasi eompléte de
la fosse de Meckel (Gekkotiens).

Axe vertébral : une vertébre lomnbaire ; 2 processus tuberculiforimes (Scincoides apodes) ;
hémapophyses en os chevrons (mais barre transvcrse) ; autotomie caudale fonctionnelle ;
2 vertébres sacrées ; présence d’un parasternum (Seincoides et certains Gekkotiens).

Ceintures : une ceinture seapulaire présente, en rapport avee I'axe vertébral; une
eeinture pelvienne articulée 4 I'axe vertébral avee extension caudale de I'ilion (Pygopo-
didés).

Musculature : relation entrc eeinture scapulaire et criane par, dorsalement, le systéme
du trapéze et, ventralement, les sous-hyoidiens ; organisation de I'ilio-costal en faisceaux
eourts ; présence de tous les éléments musculaires (ou presque) des Sauriens au niveau
de la ceinture pelvienne et de la cuisse (cependant changement d’orientation résultant d’une
rotation interne du membre postérieur).

Viseéres : point d’émergence des trones carotidiens ; situation relative et extension des
poumons et des reins ; glandes « précloacales » (Pygopodidés).
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2. Caractéres des Dibamidés retrouvés chez les Amphisbéniens et les Serpents

Crine : absence d’épiptérygoide (Amphisbéniens-Ophidiens) ; stapes articulé au carré
(Ophidieus).

Axe vertébral : absence d’hypocentre atlantaire (Uropeltidés) ; 17¢ cote sur Paxis (cer-
tains Serpents) ; proeessus prézygapophysaire (Scrpents) lié a Iexistence d’un m. levator
coslae ; absenee de zygosphéne (Amphisbéniens).

Ceinturcs : couverturc de I'ilion par les dernieres cotes libres (Ophidiens).

Membres : dimorphisme sexuel (Ophidiens) ; rotation interne (Ophidiens).

Museulature : présence dans la région eloaeale d’éléments verticaux (Serpents).

Encéphale : au niveau du toit optique (SeExx, Nortucurr, 1973) paratorus ct inter-
digitation des couches (Serpents... mais aussi I'eylinia et Anelytropsis).

Les caraetéres présentés par Dibamus se rencontrent done 4 deux niveaux taxinomiques
différents : au niveau familial pour les caractércs sauriens; au niveau sous-ordinal pour
les autres caractéres.

De ce fait Dibamus présentc une mosaique eonmiplexe qui oblige & situer ee groupe en
dehors des sous-ordres. Phylogénétiquement, on serait alors obligé de supposer (SEnx et
Nortucurr, 1973) que Anelytropsis, Dibamus et les Feyliniidés représentent des branches
latérales de Sauriens ayant évolué parallelement aux Serpents souterrains ; ou que Dibamus
et les Serpents ont un ancétre commun, les autres ayant subi, au sein des Sauriens, une
¢volution paralléle.

Toutefois aueune de ces hypothéses ne prend en compte les Amphisbéniens. Dans I'état
actuel de nos connaissances, il serait plus vraisemblable d’envisager dans I'ensemble des
Squamates non pas deux tendanees divergentes (Sauriens d’unc part, Ophidiens de I'autre),
mais une gamme de possibilités évolutives, manifestée par des organisations morpholo-
giques varices. L'illustration en est donnée par Vaspect « mosaique » de Dibamus. Cest
le cas aussi d’autres formes : par exemple les Leptotyphlopidés, que 'on a parfois proposé
de placer dans les Sauriens, et les Amphisbéniens placés parmi les Serpents jusqu’a Corpk,
parmi les Lacertiliens (infra-ordre Cope), puis parmi les Sauriens scincomorphes (Came),
enfin en sous-ordre ou en ordre distinct (Grav, 1844 ; Za~erry, 1945 ; Vanzovriny, 1951).

3. Caractéres des Dibamidés pouvant &tre reliés a 1'organisation serpentiforme

L’analyse de ces caractéres souleve un probléme eomplexe centré sur la reconnaissance
de ceux d’entre eux qui sont communs aux Squamates serpentiformes ; ils se réduisent
toujours & deux, cssentiels et complémentaires : I'allongement du tronc qui acquiert un réle
locomoteur prédominant ct la réduction du réle locomotcur des membres.

Mais ees ecaractéres se rencontrent eorrélativement dans des organisations variées
laissant & penser que la tendance a pu se manifester soit dans des lignées différentes, soit
a divers moments de 'histoire d’'une méme lignée.

De toutes facons, dans chacune de ees lignées, la série des états des earactéres nous
échappe !
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Dans le eas de Dibamus :

— le nombre de vertébres présaerées se situe autour de 115 alors que le nombre ori-
ginel est 24 pour I'ensemble des Lépidosauriens ;

— la réduction appendieulaire est trés marquée (sens disto-proximal ct ventro-dorsal)
puisque le memnbre antérieur a disparu et que la eeinture pelvicnne est simmplifiée ;

— la morphologie vertébro-eostale est caraetérisée par un proecssus prézygapophy-
saire, des processus eostaux et un m. levator costae ;

— la conduetion des sons se fait par I'intermédiaire du tégumnent ct serait liée soit au
mode de loeomotion (eontaet avec le sol) soit & un mode de vie sceondairement souterrain

(théorie de Walls).

Dibamus est done trés engagé dans la voie serpentiforme puisqu’il atteint un stade
avaneé par rapport aux formes extrémes des séries morphologiques marquées par eette
tendanee. Parmi les Sauriens, seul Typhlosaurus vermis atteint un stade aussi avaneé.
Rappelons que I'évolution globale de I'organisme n’est pas linéaire (ef. plus haut), Dibamus
attcignant le « stade serpent » pour eertains des earaetéres seulement.

L’état d’organisation du membre postérieur, eomme ehez certains serpents, ne eorres-
pond pas aux stades atteints dans les autres séries des états des earaetéres. En eela Diba-
mus s oppose au eas de Typhlosaurus, parmi les Sauriens, et aux Amphisbéniens.

Si on le eompare aux Sauriens, non sur les autres séries des états de caraetércs, mais
sur le degré identique de réduetion du membre (ex. Pygopodidés), on remarque une réduc-
tion ventrale de la ecinture plus marquée ehez Dibamus alors que, pourtant, eette teudanee
est déja sensible ehez les Pygopodidés (Kruer, 1974, 1976). La réduction de la eeinture et
celle du membre ne suivent done pas le méme taux évolutif selon les lignées. Le membre
subsisterait & la faveur d’une substitution de fonetion, chez Dibamus et les Boidés, puisqu’il
montre un dimorphisme sexuel et, ehez le Boa par exemple, joue un réle aetif lors de I'aceou-
plement. Ceel est moins net ehez les Pygopodidés, puisque seul eelui de Pygopus montre
un dimorphisme sexuel (Kruee, 1974). Mais il se distingue aussi de eelul des Serpents par
le maintien d’une relation ilio-saerée et par la réduetion du pubis.

Ces différenees tiennent probablement au fait que cette substitution de fonction ne
s’est pas manifestée au méme stade de la réduetion appendieulaire, et qu'on ignorc I'impor-
tanee séleetive des facteurs comportementaux en relation avee la reproduction.

4. Caractéres pouvant étre reliés au mode de vie souterrain

Ces earactéres traduisent une forte eonvergence ehez tous les Squamates serpenti-
formes ayant un mode de vie souterrain. Ce dernier suppose : un eontaet de tout le eorps
avec le substrat a I'intérieur de tunnels ereusés par ’animal (modifieation de la forme géné-
rale du corps et de ses proportions; le corps tend & devenir cylindrique), d’une grande
résistanee & la progression qui se eonecntre au niveau du musean (modifieation des os
du crine, apparition d’un rostre) et de transformations des organes sensoriels (réduetion
de I'ceil et de Voreille moyenne ; développement d’autres struetures sensorielles, par exemple
des tubercules dermiques dans la région du rostre).

Tous ees earaetéres sont présents ehez Dibamus.
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Plusieurs hypothéses restent donc en préscnce, et seules des données supplémentaires
permettraicnt de choisir la plus probable. Toutefois, il nous semble que Dibamus, hicn que
représentant un rameau distinct du reste des Sauricns, ne peut étre inclus dans les Serpents.
On retrouve sur ce point les hésitations des auteurs quant 4 la position systématique des
Amphishéniens ou d’Anelytropsis. 1l se peut, en outre, que les progrés récents dans la con-
naissance des Squamates conduisent & reconsidérer les divisions systématiques majeures
reconnues jusqu’alors (polyphylétisme des Sauriens, par 'exemple des Varanoides). Il
faut reconnaitre d’ailleurs que les formes & memhres réduits ont au fur et & mesure de leur
découverte ct de leur étude, remnis en question la réalité de ces divisions, en raison des
particularités qu’elles montrent : effacement de caractéres scrvant de critéres systématiques,
apparition de nouveaux caractéres.

Toutes ces formes « en marge », de position systématique délicate, indiquent Uexistence
chez les Squamates d’une grande variété morphologique c’est-a-dire d’une grande richesse
évolutive.
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